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3. fejezet
Élettan, növekedés és
környezeti igények
Staszny Ádám, Weiperth András, Juhász Vera és Ferincz Árpád
3.1. A tokalakúak élettani sajátosságai
3.1.1. Kültakaró
HALAK esetén a bo˝rnek számos funkciót kell ellátnia. Elso˝dlegesenvédo˝ funkciója van, ezen kívül számos anyagtranszport folyamat-ban vesz részt, ami egyrészt a gáztranszport, másrészt a különbözo˝
sókoncentrációhoz történo˝ alkalmazkodás során játszik szerepet. Ez utóbbi
különösen fontos a tokfélék anadrom fajai esetén. Fontos szerepet játszik a
ho˝szabályozásban, amit a bo˝r alatti hajszálerek átméro˝jének változtatásával
képes kivitelezni. A bo˝rnek a kiválasztásban is fontos szerep jut. Egyes káros
és felesleges anyagok az erekbo˝l a bo˝rbe, onnan pedig a környezetbe távoz-
nak. A fentiek mellett kiemelkedo˝ szerepe van a környezetbo˝l érkezo˝ ingerek
érzékelésében is, azaz érzékelo˝ funkciója is van. A bo˝rben ho˝-, nyomás-, és
kémiai ingereket érzékelo˝ receptorok ülnek.
A halak bo˝re alapveto˝en két rétegbo˝l alakul ki. A felso˝, el nem szarusodó
laphám (epidermis) és alatta az irha (corium). Az epidermis változó számú,
általában 10-30 sejtsorból épül fel. A bo˝r vastagsága fajtól, életkortól és test-
tájtól is függ. Az epidermis rétegben nyálkatermelo˝ sejtek is megtalálhatóak.
A termelt nyálka csökkenti a súrlódást és véd a mechanikai sérülésekto˝l. Az
irharétegben idegek, vérerek, pigmentsejtek, zsírsejtek, bo˝rcsontok, pikke-
lyek és csontvértek is elo˝fordulhatnak. A valódi tokfélék bo˝rében, a koráb-
ban már részletesen taglalt csontvértek alakulnak ki, a test hosszanti tenge-
39
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lye mentén 5 sorban. Egy sort találunk a háton, ketto˝t a hal két oldalán és
szintén ketto˝t a hason. A csontvértsorokban ülo˝ vértek száma sok esetben
faji bélyeg. A legtöbb faj juvenilis egyedének vértjein fogszeru˝, éles képzo˝d-
mény található, ami a korral általában eltompul. Ezen kívül számos faj ese-
tén a teljes vértsorok is elkezdenek felszívódni, illetve besüllyedni a bo˝rbe.
Legjobb példa erre a sima tok (Acipenser nudiventris), ahol a hasi vértso-
rok teljesen felszívódnak. A vérteken kívül a tokfélék farokúszójának felso˝
szegélyén fejletlen ún. ganoid pikkelyeket is találunk, melyek rombusz ala-
kúak. Ezek a pikkelyek izopedinbo˝l és cosminból épülnek fel, felszínükön
pedig ganoin réteg alakul ki. Ezen kívül számos fajnál megfigyelheto˝ek a fo˝
csontvértsorok között ún. bo˝rcsontok is, amik kifejezetten érdessé teszik a
bo˝rt.
3.1.2. Belso˝ váz
A halak belso˝, csontos váza nem olyan ero˝sen fejlett, mint a szárazföl-
di gerinceseké, köszönheto˝en a speciális életérnek. Legfontosabb szerepe a
belso˝ szervek védelmében, illetve a hozzá tapadó izmoknak köszönheto˝en
a mozgásban van. Tokalakúaknál a csontosodás alacsony fokú, a gerinchúr
(chorda dorsalis) egész életük során, a testhossz háromnegyedében meg-
marad. Vázrendszerük négy nagy csoportból áll, a koponyából, a gerincosz-
lopból, a bordákból (amik a halak esetén lengo˝bordák), valamint az úszók
támasztókészülékeibo˝l áll. A koponya a tokfélék esetén porcos, nagyon ke-
vés csontosodással (3.1 ábra), nagyobb része a zsigeri koponya (viscerocra-
nium), kis része pedig az agykoponya (neurocranium).
Tokfélék esetén szintén speciális, hogy a fecskendo˝nyílás (spiraculum),
ami a kopoltyúrés maradványa, egész életük során megmarad. Ez az élet-
módjukból adódó speciális légzési folyamatot segíti. Szintén o˝si bélyeg, hogy
az alsó állkapocs nem kapcsolódik közvetlenül a koponyához, egy ún. hyoid
ív kapcsolja össze o˝ket: a felso˝ állkapocs a koponyához egy függeszto˝szala-
gon (ligamentum) keresztül kapcsolódik, kaudálisan pedig a hyomandibu-
láris csonttal, e miatt sorolták o˝ket régebben a cápák közé.
3.1.3. Izomzat és úszás
A halak izomzata a többi gerinceshez hasonlóan két fo˝ típusból épül fel,
a zsigeri szervekben megtalálható simaizomból és a harántcsíkolt izomból.
A harántcsíkolt izom további két típusba sorolható, egyrészt a mozgásban
szerepet játszó vázizomra és a szívet felépíto˝ szívizomra. A simaizom a ha-
rántcsíkolt izomszövethez képest kisebb ero˝kifejtésre képes, azonban azt
sokkal hosszabb ideig képes kifejteni, vegetatív idegrendszeri szabályozás
i
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3.1. ábra. Rövidorrú tok (Acipenser brevirostrum) agykoponyájának és a
gerincoszlop feji végének felülnézeti fotója egy 960 mm-es standard
testhosszú no˝stény egyednél. Rózsaszínnel a csont, míg fehérrel a porcos
részek. (Hilton et al. 2011).
alatt áll. A vázizomzat esetén megkülönböztethetünk vörös és fehér izmot.
Elo˝bbinek rostjaiban magasabb arányban található sarcoplasma és keve-
sebb a myofibrillum, ami jellegzetes csoportosulást, Conheim-mezo˝ket al-
kotnak. A tokféléknél, csakúgy, mint a legtöbb halnál, jóval magasabb a fe-
hér izom aránya. A hal mozgása során a gerincoszlop két oldalán végigfutó
izomtömeg antagonista módon mu˝ködik, azaz az egyik oldal kontrakciója-
kor a másik oldal elernyed, ezáltal a test oldalirányba hajlik.
Vándorló so˝regtok (Acipenser stellatus) és vágótok (Acipenser gueldens-
tadtii) esetén megfigyelték, hogy az áramlással szembeni úszás nem folya-
matos. Az aktív úszási ido˝szakokat rendszeresen megszakítják piheno˝ido˝k-
kel. Az egyes fajok eltéro˝ úszási sebességet mutattak a vizsgálatok során (3.1
táblázat). Több esetben próbálták vizsgálni a tokfélék úszási hatékonysá-
gát ún. úszási alagútban, a vízáramlással szemben azonban számos eset-
ben tapasztalták azt a viselkedési formát, amikor az egyedek az alagút aljára
süllyedtek és mellúszóikkal kitámasztva tartották meg magukat.
3.1.4. Emészto˝ szervrendszer és táplálkozás
Mivel a tokfélék táplálkozásával egy külön fejezet foglalkozik, ezért itt
csupán néhány anatómiai sajátosságra térünk ki. A tokfélék táplálkozási és
szaglási rendszere rendkívül érzékeny. A szájüregükben 14 érzékelési zó-
nát különítettek el, melybo˝l 8 táplálkozási receptorokból áll. Az egyedfej-
lo˝dés során ezen zónák alaktani paraméterei megváltoznak. A szájüreg dor-
i
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salis (háti) és ventralis (hasi) részén található zónák morfológiája hasonló
és kiegészítik egymás mu˝ködését. A szájüreg legnagyobb érzékelési zóná-
ja a komplex felépítésu˝ szájpad. Bajuszszálaikon már az exogén táplálkozás
megkezdésekor kialakulnak az elso˝ ízérzékelo˝ receptorok.
Nyelo˝csövük rövid, izmos falú. Többrétegu˝, el nem szarusodó laphám
borítja, melyben mucintermelo˝ sejtek találhatók. Ezt követi kívülro˝l a hosszan-
ti és körkörös lefutású simaizomréteg, melyet savós hártya határol. A gyo-
mor nem különül el határozottan, csupán egy tágulat az elo˝bélen. A közép-
bél nem tagolódik szakaszokra, belso˝ felszínét a porcos halakra jellemzo˝ spi-
rális redo˝ növeli. Itt történik a felszívás jelento˝s része, a lebontást a gerin-
cesekre jellemzo˝ enzimek végzik. Pylorus-függelékük egy közös csatornán
kapcsolódik a bélcsatornához a közép- és utóbél határán. Az utóbélben tör-
ténik a víz visszaszívása.
3.1.5. Légzo˝szervrendszer és légzés
Tokfélék esetén nem beszélhetünk jól fejlett kopoltyúfedo˝ro˝l (opercu-
lum), csupán egy ún. preoperkulum alakul ki. Ennél a csoportnál, felteheto˝-
en a bentikus táplálkozásának köszönheto˝en, két úton történhet az oxigén-
ben gazdag víz átáramoltatása a kopoltyúívek között. Nyíltvízben történo˝
tartózkodás esetén, a más fajoknál már megszokott folyamat játszódik le.
Elo˝szo˝r a kopoltyú zárt állapotban van, a száj nyitva. A szájpad csontjainak
lesüllyesztésével a szájüreg térfogata megno˝, ezért beáramlik a víz. Ezután
száját becsukja és a szájüreg térfogatcsökkentésével átpréseli a vizet a ko-
poltyúüregbe. Ekkor megtörténik a gázcsere, majd a kopoltyú nyitásával a
víz kiáramlik. Abban az esetben, mikor az üledékben keresi táplálékát, el-
so˝ lépésként nem a szájüregen keresztül kerül be a víz a kopoltyúüregbe,
hanem a korábban már említett fecskendo˝nyíláson át. Az itt leírt folyamat
természetesen nem szakaszosan megy végbe, a vízáramlás majdhogynem
folyamatos a légzés során. Egyes tanulmányok szerint gázcseréjük 10%-át is
kiteheti a bo˝rlégzés.
Úszóhólyagjuk nyílt típusú, amely azt jelenti, hogy egész életük során
összeköttetésben áll a bélcsatornával. Ennek ellenére és sok más fajjal el-
lentétben gázcserére nem használják az úszóhólyagot, ami abból is látszik,
hogy a szervro˝l hiányzik a csodarece (rete mirabile).
3.1.6. Keringési szervrendszer
A tokfélék keringési rendszere zárt, egy vérkörrel rendelkeznek. Szívük a
test középvonalában, a kopoltyúk mögött és alatt helyezkedik el, négy sza-
kaszra osztható, melyek a sinus venosus, a pitvar, a kamra és a conus arte-
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riosus. A tokfélék szívének különlegessége, hogy szívkamrájuk egy ún. no-
duláris szövetet tartalmaz, melynek felépítése a csecsemo˝mirigyhez hason-
ló és limfociták, valamint fehérvérsejtek kezdeti formáit tartalmaz. A testbo˝l
a vér a Cuvier-vezetéken, valamint a máj vénáiból kerül át a sinus venosus-
ba. Innen halad tovább a pitvarba, majd a kamrába. A kamrából a szív a
conus arteriosusba pumpálja a vért, ahonnan a hasi aortán és a kopultyú-
artériákon keresztül jut el a kopoltyúba. Itt történik a gázcsere, majd a háti
aorták összeolvadásával indul egyrészt a feji artériába, másrészt a háti aor-
tán át a test többi részébe. Adriai tok (Acipenser naccarii) esetén, 23ºC-on,
60-62 perc−1-es pulzust és 2,5-3kPa vérnyomást mértek a háti aortában.
3.1.7. Kiválasztó szervrendszer
A kiválasztó szervrendszernek alapveto˝en két fo˝ feladata van. Egyrészt a
sejtek anyagcsere-folyamatai során képzo˝do˝ káros és felesleges anyagok el-
távolítása, másrészt a vér optimális pH-viszonyainak fenntartása. Halaknál
a vese mellett fontos szerepet játszik ezen folyamatokban a kopoltyú, a lép
és az epe, valamint bizonyos mértékig a bo˝r is. A vese elso˝dleges funkciója a
vizeletképzés a vérplazma szu˝rletébo˝l, mely során a víz, bizonyos kationok,
glükóz és aminosavak visszatartásra kerülnek, míg a káros anyagok, fo˝ként
a fehérje-anyagcsere egyes végtermékei eltávolítása történik. Ezen kívül a
tokfélék esetén a vese fontos szerepet játszik a víz sókoncentrációjának vál-
tozása során a homeosztázis fenntartásában.
3.1.8. Érzékszervek
3.1.8.1. Szaglás és ízérzékelés
A tokfélék egyik legfontosabb érzékszerve az íz- és szagérzékelés. A roszt-
rumon, a húsos ajkakon valamint az erre a célra kialakult bajuszszálakon is
számos kémiai receptor ül. Már a korai lárvafejlo˝dés során kialakulnak ezek
a receptorok, amik segítik a táplálék megkeresését. Sokkal nagyobb szerepet
játszik a táplálék felkutatásában, mint a szem, hiszen az üledékben turkálva
keresi zsákmányát.
3.1.8.2. Látás
A tokfélék szeme egykamrás, hólyagszem típusú. Látásuk nem fejlett,
amit jól mutat a testükhöz viszonyított apró szemük, valamint a középagy
alacsony fejlettségi szintje is. A szem sejtjeibo˝l arra következtetnek, hogy ké-
pesek a színlátásra. Szemükben a cápákhoz hasonlóan guanin-réteg is talál-
ható, ami felero˝síti a beeso˝ fényt.
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3.1.8.3. Hallás
A tokalakúak rendjébe tartozó fajok esetén kimutatták, hogy érzékenyek
a 100-500Hz frekvenciatartományú hangokra. Képesek felismerni a szapo-
rodási ido˝szakban a fajtársak által kiadott hangokat. A halaknak csak belso˝
fülük van, amelyben megtalálható a hallás-egyensúlyozás érzékszerve. A há-
rom félkörös ívjárat a tokféléknél is megtalálható, azonban a tömlo˝cskéjük
(utriculus) nem osztható fel zsákocskára (sacculus) és kiöblösödo˝ lagena-ra.
Zsákocskájukban olyan módon helyezkednek el a szo˝rsejtek, hogy képesek
meghatározni a hang irányát mind függo˝leges, mind vízszintes irányban.
Hasonló felépítésu˝ és azonos fejlo˝désu˝ szerv az oldalvonalszerv, amely a víz
rezgéseit és áramlását érzékeli.
3.1.8.4. Elektromos érzékszerv
Az elektroreceptoroknak a kanalastokfélék (Polyodontidae) esetén van
komoly jelento˝sége, hiszen lapátjukon 75 000 elektroreceptor található (3.2
ábra), amelyet antennaként képes használni. Ennek a rendkívül érzékeny
szervnek célja, hogy a planktonikus zsákmányállatokat megtalálja. A teljes
apparátus érzékenysége 10 µV⋅cm−1 érzékenységi küszöbértékkel rendelke-
zik, ami jóval nagyobb érzékenységnek felel meg, mint amire az egyes re-
ceptorok önmagukban képesek. Kizárólag ezzel az érzékszervükkel képesek
a zsákmányszervezeteket 8-9 cm-es távolságról érzékelni.
3.2. Életkor és növekedés
A tokalakúak rendjébe tartozó fajokra általánosságban jellemzo˝ az igen
hosszú élettartam, amihez lassú növekedés és a legtöbb ismert halfajhoz
képest késo˝i ivarérés társul. Az egyes fajok várható maximális mérete ter-
mészetesen ero˝sen változik (3.2 táblázat), valamint figyelembe kell venni,
hogy a csoportba tartozó fajok többsége anadrom életmódot folytat, azaz
a tengerben vagy brakkvízben élnek, azonban szaporodni felvándorolnak
a folyókba. A növekedés szempontjából ez azért fontos, mert amellett, hogy
növekedésük a sósvízben gyorsabb, az anadrom fajoknál sok esetben megfi-
gyelték, hogy édesvízben üres a gyomruk. So˝t, atlanti tok (Acipenser oxyrinc-
hus) esetén azt találták, hogy míg az átlagos éves tömegnövekedése tengeri
környezetben elérheti a 20%-ot, addig édesvízben 12%-al csökken a testtö-
mege.
i
i
“Tokalakuak” — 2020/1/9 — 23:43 — page 46 — #46 i
i
i
i
i
i
46
3.2. ábra. Lapátorrú tok (Polyodon spathula) fejének ventrális nézete (Fotó:
Ferincz Árpád).
3.2.1. Az életkor megállapítása
A halak életkorának becslésére számos módszert fejlesztettek. A mérsé-
kelt égövi halfajok esetén, poikilotherm állatokról lévén szó, a növekedés oly
mértékben lecsökken, hogy minden csonton illetve pikkelyes fajok esetén
a pikkelyeken is évgyu˝ru˝k alakulnak ki. Mivel a tokalakúaknak nincs, vagy
csak nagyon fejletlen pikkelyeik vannak, ráadásul csontosodásuk sem tel-
jes, ezért a korbecslés leheto˝sége igencsak korlátozott. Az egyik módszer a
kor becslésére, illetve a növekedés visszaszámolására a mellúszó elso˝, el-
csontosodott úszósugarának csiszolat-vizsgálata, a másik valamelyik halló-
csont (otolith) csiszolatának vizsgálata. Ez utóbbi azonban mindenképpen
az egyed pusztulásával jár. Ez az eljárás annyira jól mu˝ködik, hogy az egye-
sült államokbeli James-folyó jelenlegi atlanti tok (Acipenser oxyrinchus) ál-
lományának korbecslését és növekedését a múzeumi, 400 éves mintákkal is
össze tudták vetni, amikor a faj kolonizálta a vízterületet. Azt találták, hogy
a korai állomány nagyobb és öregebb példányokból állt, növekedésük pe-
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dig elmaradt a maiakénál. Ezt összefüggésbe hozzák a nagyobb populációs
denzitással illetve az alacsonyabb vízho˝mérséklettel.
3.2.2. Élettartam
A halak várható élettartamát viszonylag nehéz meghatározni, fo˝ként olyan
esetben, ha jellemzo˝ a vándorló életmód. A korbecslés és a növekedésvizs-
gálatok alapján, az adatokra illesztett matematikai modellel lehetséges meg-
adni az „elméletileg” elérheto˝ legnagyobb testméretet. Ezt a kalkulációt több
faj esetén megtalálhatjuk (3.2 táblázat). Természetesen a növekedés és a
kondíció nagyban függ az adott élo˝helyre jellemzo˝ abiotikus és biotikus kör-
nyezeti feltételekto˝l (pl. vízho˝mérséklet, táplálékellátottság, stb.).
3.2.3. Növekedés és testméretek
Ahogy a fejezet bevezeto˝jében már írtuk, a tokalakúak fajaira az igen
nagy testméret – gondoljunk csak a vizára, ami a legnagyobb édesvízi halfaj
–, valamint a lassú növekedés jellemzo˝. Részletes adatokat fo˝ként a poszt-
embrionális és fiatalkori növekedésükro˝l találunk. Általánosságban elmond-
ható, hogy a termékenyítésto˝l számítva nagyjából 200-250 órára kelnek a
hallárvák. Keléskor a lárva általában 6-15 mm-es teljes testhosszal rendel-
kezik. Több faj nem táplálkozó lárvája (lénai tok, rövidorrú tok, so˝regtok)
2-3 napig pelágikus életmódot folytat (ez viza esetén 7-8 nap). Ez ido˝ alatt
az áramlás sodorja o˝ket a folyón lefelé, akár napi 40 km-t is. Ennek oka a
szikhólyag tápanyagainak tartalékolása a posztembrionális fejlo˝désre. A je-
lenleg még legnagyobb számban elo˝forduló tokfélénk, a kecsege 9 mm-es
teljes testhosszal kel ki az ikraburokból. Kilenc nappal a kelés után (DAH –
days after hatch) tér át a külso˝ táplálékfelvételre. Ekkor már 15-17 mm-es
teljes testhosszal rendelkezik. Mire eléri a lárvaállapot végét (39-43 DAH és
50-58 mm-es teljes testhossz), úszóinak kialakulása majdnem befejezo˝dött.
Lárva- és korai juvenilis állapotában a napi növekedése 0,33-4,23 mm⋅n−1,
míg tömeggyarapodása 0,0018-1,64 g⋅n−1. Specifikus növekedési rátája (SGR
– specific growth rate) ebben az ido˝szakban 25,65-2,73%⋅n−1. Hasonló növe-
kedési ütemet jegyeztek fel a so˝regtoknál, viszont a szibériai tok és a vágótok
ennél gyorsabban növekszik, a viza pedig még ez utóbbi ketto˝t is túlnövi
már ebben a korban. Érdekes megfigyelés a lénai tok esetén, hogy 3 DAH
korban még pozitív fototaxis tapasztalható náluk, a fehér aljzatot preferál-
ják. Hosszabb távú növekedési ütem leírást a hazai fajok közül csak a kecse-
gére találtunk a szakirodalomban, amit a 3.3 táblázatban mutatunk be.
Azt is megfigyelték, hogy a fotoperiódus jelento˝sen befolyásolhatja a nö-
vekedési ütemet, annak ellenére, hogy néhány 80-as évekbeli orosz monog-
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3.3. táblázat. A kecsege (Acipenser ruthenus) egyes években elért teljes
testhossza és testtömege.
Kor (év)
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
testhossz
250 350 400 440 465 490 516 546 561 596 610 625 660
(mm)
testtömeg
53 174 250 320 400 462 525 645 720 860 1014 1199 1456
(g)
ráfia szerint ennek nincs hatása a növekedésre. Egy vizsgálat szerint a 4 hó-
napos viza esetén, szélso˝séges, 24 órás megvilágítás mellett 15%-al csökkent
a növekedés sebességes, mint 16/8 órás fotoperiódus esetén. Érdekes, hogy
ezzel szemben sima tok esetén a legjobb növekedés a 24 órás megvilágí-
tás mellett volt tapasztalható. Kecsege esetén egy 8 hónapos vizsgálatban a
kontrollhoz, a természetes fényciklushoz viszonyítva 39%-al gyorsabb nö-
vekedést értek el 24 órás megvilágításnál, ezzel szemben 33%-os testtömeg-
csökkenést mértek teljes sötétség esetén. Lénai toknál a legjobb növeke-
dést 12, 16 és 24 órás megvilágítás mellett érték el, az optimális megvilá-
gítás 5-20,3%-al növelte a táplálékfelvételi hajlandóságot és 11,7-12,5%-al a
takarmány-hasznosítási együtthatót.
3.3. Környezeti igények és tu˝ro˝képesség
A tokalakúak, mivel a mérsékelt égövi viszonyokhoz adaptálódtak, vi-
szonylag tág határok között képesek tolerálni a vízho˝mérséklet változása-
it. Legtöbbjük euryhalin, azaz jól tolerálják a sósvízi környezetet is. Ezzel
szemben az oldott oxigén koncentrációra kifejezetten érzékenynek mond-
hatók, még a kifejezetten érzékeny szivárványos pisztrángnál (Oncorynchus
mykiss) is érzékenyebbek a hypoxiára. Ennek oka az o˝si morfológiai és fizio-
lógiai tulajdonságokkal összefüggo˝, kevéssé hatékony oxigénháztartásuk.
A legizgalmasabb kérdés a tokalakúak esetén mégis az ozmoreguláció-
juk, azaz az adaptálódásuk a különbözo˝ sókoncentrációjú vízi környezet-
hez. Adriai tok esetén vizsgálták az adaptációt. Sok faj a hyperozmotikus
viszonyok között tengervizet „iszik” az ozmotikus egyensúly fenntartására
és a bélcsatornában, tulajdonképpen sótalanítja a vizet. Azonban ennél a
fajnál a bélcsatorna még 60 nap után sem mutatott az adaptációra utaló
megváltozásokat. Fehér tok esetén bizonyították, hogy a korral no˝ az adap-
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tációs képességük, így azt gondolják, hogy az ivarérettséggel függhet össze
a kérdés. Kimutatták, hogy a vese nagyobb szerepet játszik tokfélék esetén
a Na+-ionok eltávolításában, mint más tengervízben élo˝ csontoshalak ese-
tén. Az édesvízi életmódra teljes mértékben áttért kecsege esetén a vér ion-
koncentrációja no˝tt és izoozmotikussá vált a környezettel. A lénai tok hy-
perozmotikus körülmények között is képes megtartani a vér összetételének
ion-koncentrációját, és a so˝retok esetén is csak kismértéku˝ változást diag-
nosztizáltak.
